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Насекомые-филлофаги – неотъемлемые компоненты лесных 
биогеоценозов. Они оказывают влияние на все протекающие в них процессы, 
играют важную роль в переносе веществ и энергии (Рубцов, Уткина, 2014). 
В 50-х годах XX века вопрос о взаимоотношениях между фитофагами и 
их кормовыми растениями решался в основном с хозяйственной точки зрения. 
Исследования были направлены на предотвращение вспышек массового 
размножения «вредителей леса» во избежание потерь древесины, а также на 
создание методов борьбы с ними (Уткина, 2012). По мере накопления данных о 
роли филлофагов в перераспределении органического вещества в природных 
сообществах все больше исследователей стали уделять внимание именно 
положительной роли насекомых в лесных экосистемах. 
Насекомые играют важную роль в сукцессионных процессах и 
поддержании постоянства экосистем. Повышенная активность филлофагов 
наблюдается в основном на ослабленных деревьях. Насекомые поддерживают 
естественный отбор в лесных экосистемах, изымая из насаждений особей с 
пониженной жизнеспособностью и давая возможность успешно развиваться 
более устойчивым, здоровым растениям (Воронцов, 1978; Бахвалов, 2010). 
Насекомые-филлофаги ускоряют круговорот веществ в биогеоценозах за 
счет быстрой трансформации фитомассы до простых органических соединений. 
Численность насекомых отражает воздействие различных экологических 
факторов на лесное сообщество. Изменение численности насекомых 
свидетельствует об изменении среды обитания и проявляется еще при 
отсутствии видимых признаков, поэтому насекомые-филлофаги могут 
использоваться в качестве индикаторов при оценке состояния сообщества 
(Бельская, Воробейчик, 2010).  
Северный макросклон Западного Саяна  – динамично развивающаяся  
территория. В районе исследования еще сохранились фрагменты реликтовых 
черневых лесов, в настоящее время происходит включение их в качестве 
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охраняемых территорий в границы природного парка «Ергаки». В состав флоры 
черневых лесов входит большое количество неморальных видов, особенно 
велика доля участия неморальных видов мхов. Имеются интересные находки и 
в составе энтомофауны. В результате освоения районов черневых лесов многие 
реликтовые виды оказались под угрозой (Назимова, Молокова, 1989). 
Деятельность человека затрагивает все компоненты экосистем и ведет к 
глубоким изменениям природных сообществ, поэтому важно проводить 
мониторинг активно осваиваемых человеком территорий (Кузнецова, 2008). 
Изучение пространственно-временной динамики активности насекомых-
филлофагов представляет основу для мониторинга состояния экосистем, 
позволяет определить степень влияния человека на лесные сообщества.  
Объектом исследования был выбран род береза, широко 
распространенный в лесах Западного Саяна. В коренных сообществах  береза 
поднимается вверх по горному профилю до 1500 м над уровнем моря. На всей 
территории распространена как вторичная порода, является пионерным 
растением на гарях, вырубках, ветровалах и т.д. Чем больше нарушено 
растительное сообщество, тем больше в нем участие березы. С данной породой 
связан широкий круг насекомых-филлофагов. Состояние их группировок может 
использоваться для характеристики как коренных, так и производных 
сообществ. 
Цель работы: Оценка уровня активности насекомых-филлофагов березы  
в высотно-поясном градиенте северного макросклона Западного Саяна. 
Задачи исследования: 
 Определение интенсивности повреждения листвы березы; 
 Характеристика структуры энтомогруппировок по нанесенным ими 
повреждениям; 
 Оценка уровня изъятия листовой массы фоновыми группировками 
филлофагов; 




 Характеристика главных компонент вариабельности условий 
местообитаний и показателей активности филлофагов; 




1. Обзор литературы 
 
1.1. Биоэкологическая характеристика насекомых-филлофагов 
 
Насекомые – самый многочисленный класс животных. Благодаря своей 
экологической пластичности насекомые могут приспособиться к 
изменяющимся условиям среды и населять различные местообитания, иногда 
даже экстремальные.  
По характеру питания насекомых можно разделить на ряд экологических 
групп. Представители каждой из этих групп играют определенную роль в 
круговороте веществ (Воронцов, 1982). Насекомых, питающихся только 
животной пищей, называют зоофагами, питающихся разлагающимися 
растительными веществами – сапрофагами, питающимися трупами животных – 
некрофагами, питающихся навозом – копрофагами, питающихся только 
растительной пищей – фитофагами (Яхонтов, 1964). Среди фитофагов 
выделяют следующие подгруппы: ризофаги – потребители корней, ксилофаги – 
потребители древесины, антофаги – потребители цветов, карпофаги – 
потребители плодов, филлофаги – потребители листьев и хвои.  
По характеру питания хвое- и листогрызущих насекомых можно 
разделить на две группы. Одна группа видов специализируется на питании 
растениями весной.В этот период листья наиболее богаты белком и очень 
питательны, хотя и имеют неустойчивый, изменяющийся химизм. Другая 
группа видов специализируется на использовании растений в летний период 
вегетации.В этот период листья содержат меньше белка, не так питательны, но 
имеют более устойчивый химизм.  
Повреждения, наносимые филлофагами, можно объединить в 
группы,однотипные по своему характеру и последствиям: 1) погрызы, 2) 
скелетирование, 3) сворачивание, 4) минирование, 5) галлообразование, 6) 
уколы (Белов, 2001). 
Погрызы – это грубое объедание листвы насекомыми. Среди погрызов 
можно выделить следующие подтипы повреждений: 
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 сплошное повреждение наблюдается, когда насекомое поедает весь 
лист; данный тип повреждения могут наносить крупные гусеницы старших 
возрастов (например, гусеницы бражников), а также некоторые саранчовые;  
 краевое повреждение наблюдается, если насекомое выедает участки 
с краев листа; краевое повреждение могут наносить гусеницы бабочек 
различных семейств, некоторые саранчовые;  
 дырчатое повреждение наблюдается, когда насекомое выедает на 
листе сквозные дыры; этот тип повреждения наносят некоторые жуки-
листоеды, долгоносики, совки; 
 окошчатое повреждение наблюдается, если насекомое выгрызает на 
плоскости листа более или менее мелкие участки, оставляя нетронутой 
верхнюю или нижнюю кожицу; окошчатое повреждение наносят в основном 
гусеницы бабочек (Яхонтов, 1964). 
При повреждении типа скелетирование насекомое съедает мякоть и 
кожицу листа, жилки при этом остаются нетронутыми. Скелетирование может 
быть односторонним или сквозным. Данный тип повреждения характерен для 
ложногусениц пилильщиков,личинок многих листоедов, а также гусениц 
младших возрастов некоторых видов бабочек.  
При сворачивании с помощью паутины или без нее листья скручиваются 
в трубочку. Такой тип повреждения характерен для гусениц листоверток и 
жуков-трубковертов. Гусеницы некоторых молей свертывают только один край 
листа, и сами находятся в этом завернутом участке. 
При минировании насекомое питается мягкими тканями листа, прогрызая 
в них ходы, не нарушая эпидермиса листа. Для каждого вида филлофага 
характерна мина определенной формы – извилистая, удлиненная, 
пузыревидная, расширяющая, узкая, змеевидная и т.д. Мины бывают 
двухсторонними, верхнесторонними и нижнесторонними. Минирование 




Галлобразование – это разрастание тканей растений, в результате 
раздражающего действия выделений личинок. Различают сплошные и полые 
галлы. Внутри полых галлов находятся насекомые, которые покидают галлы 
только после их растрескивания. Галлы очень разнообразны, для каждого 
конкретного насекомого они имеют определенный размер и форму. 
Уколы – это высасывание соков из тканей листа. При данном типе 
повреждения отдельные участки растительной ткани отмирают и 
деформируются. Когда в результате сосания на листе образуются пятнышки 
желтого, бурого или черного цвета, повреждение называется пятнистым. 
Пятнистость листьев появляется в местах сосания тлей, клопов, трипсов (Бей-
Биенко, 1980).  
Таким образом, наиболее масштабными являются повреждения типа 
погрыз, которые наносят такие крупные насекомые, как гусеницы старших 
возрастов различных семейств чешуекрылых. Достаточно большой ущерб 
растению может принести сворачивание листьев, т.к. при большой плотности 
жуков-трубковертов или гусениц листоверток  это может значительно 
уменьшить фотосинтезирующую поверхность. В результате значительного 
повреждения листьев насекомыми-филлофагами может нарушаться 
поступление питательных веществ и воды из почвы, снижаться процессы 
фотосинтеза и дыхания. После интенсивного повреждения растение бывает 
ослаблено, что способствует повреждениям его, так называемыми, вторичными 
вредителями и может привести к гибели. Как правило, такой высокий уровень 
повреждения наблюдается на ослабленных растениях. В плане всей экосистемы 
гибель наиболее ослабленных деревьев играет положительную роль, так как 
способствует сохранению наиболее сильных особей, ослабляя конкуренцию в 
сообществе (Бахвалов и др., 2010).  
 
1.2. Факторы, влияющие на динамику численности филлофагов 
 
Жизнь насекомых проходит под воздействием множества экологических 
факторов. Экологическим фактором называют любой элемент среды, 
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способный оказать непосредственное влияние на живые организмы,  а также на 
характер их отношений друг с другом (Воронцов, 1982).Экологические 
факторы могут влиять на ход обменных процессов, на поведение и уровень 
активности насекомых,  на морфогенез и развитие. Абиотические факторы 
наряду с биотическими определяют существование вида в данной местности от 
его процветания до полного вымирания (Чернышев, 1996). Большое значение 
для насекомых имеют температура, освещенность, влажность и осадки, ветер – 
основные элементы климата того или иного местообитания.  
Высотная поясность, т.е. закономерная климатически обусловленная 
смена растительности, почв, абиотических факторов среды и т.д. с высотой, 
составляет неотъемлемую черту любой горной местности (Назимова, 1969). 
Вверх по горному профилю снижается температура воздуха, уменьшается 
давление воздуха, возрастает интенсивность солнечной радиации, 
увеличивается количество осадков. Существенную роль в распределении тепла, 
влаги и других факторов играет экспозиция склонов – мезоклимат северных 
склонов значительно отличается от мезоклимата южных. Изменение факторов 
среды вверх по профилю обусловливает изменение состава растительности, что 
в свою очередь влияет на распределение потребляющих листву насекомых 
(Бей-Биенко, 1980). 
На территории северного склона Западного Саяна уменьшение 
температуры вверх по горному профилю близко к величине 0,6°С на 100 м 
подъема. Зимой эти различия сглажены (Назимова, 1963). 
Насекомые относятся к пойкилотермным животным. Именно поэтому 
температура – важнейший из экологических факторов, особенно резко 
влияющий на жизнь насекомых. Если насекомые находятся в состоянии покоя, 
то температура их собственного тела определяется температурой окружающей 
среды. В полете или под действием солнечной радиации температура тела 
насекомых значительно повышается (Воронцов, 1982).Температура оказывает 
очень большое, прямое или косвенное влияние на все стороны жизни 
насекомых. От температуры окружающей среды зависит численность 
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популяций насекомых и их поведение. Как слишком низкие, так и слишком 
высокие температуры подавляют активность насекомых, запускают 
определенные поведенческие реакции – насекомое начинает искать 
благоприятную для себя зону с оптимальными температурными условиями 
(Чернышев, 1996).  
Температура, которая привлекает большинство особей популяции, 
считается оптимальной для активности подвижных насекомых.. Термический 
оптимум характеризует наибольшую активность и прожорливость насекомых 
(Яхонтов, 1964). Активная деятельность насекомых ограничена определенными 
температурными границами - нижним и верхним порогами развития. Нижний 
температурный порог равен примерно +5 - 8°С. При снижении температуры 
насекомого за пределы нижнего порога организм впадает в состояние 
холодового оцепенения, или депрессии. Верхний термический порог также 
зависит от вида и фазы развития насекомого, но не превышает 40°С, чаще всего 
находясь в интервале 30-35° С. За этими пределами насекомые впадают в 
тепловое оцепенение (Воронцов, 1982). 
Температура влияет не только на жизнь и распространение отдельных 
видов насекомых, но и на состав и характер их сообществ, на биоценозы, 
поскольку она исключает возможность существования отдельных видов в тех 
или иных местах, угнетает массовое размножение одних видов и 
благоприятствует размножению других. Низкие температуры для многих 
насекомых являются основным фактором, ограничивающим дальнейшее 
распространение на север, а также вверх по горному профилю. Диапазон 
активных температур отличается у разных групп - так,  клопы, жуки, цикадки 
более чувствительны к понижению температуры, чем двукрылые и бабочки 
(Чернышев, 1996).  
Свет оказывает огромное влияние на растительность, поэтому косвенно 
свет влияет и на насекомых, особенно растительноядных. 
Освещенность в одно и то же время неодинакова в разных биотопах, а 
также в разное время в одном биотопе. Подвижные насекомые пользуются этим 
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и активно находят зоны с предпочитаемой ими освещенностью, что 
определяется образом жизни имаго и личиночных стадий. Реакция на свет 
зависит также от уровня температуры и влажности. Свет и в этом случае 
выступает как сигнальный признак более теплого и/или сухого пространства 
(Чернышев, 1996). 
Северный макросклон Западного Саяна характеризуется высокой 
увлажненностью и большим количеством осадков (до 1200 мм в год). При 
подъеме в горы на 1000 м количество осадков возрастает примерно в 2,5 раза по 
сравнению с предгорными территориями (Назимова, 1963). 
Влажность местообитания оказывает существенное влияние на жизнь 
насекомого, так как небольшие размеры тела насекомого и относительно 
большая поверхность являются предпосылками для быстрого высыхания.  
Большинство лесных насекомых может развиваться в довольно широких 
диапазонах влажности воздуха. Избыток влажности сказывается 
преимущественно на длительности развития, но не препятствует продолжению 
жизненных функций. При слишком высокой влажности смертность насекомых 
определяется в основном патогенными грибами. Недостаток влажности 
переносится хуже и скорее вызывает гибель насекомого (Воронцов, 1982). 
Сосущие и обитающие в тканях растения фитофаги всегда имеют достаточно 
влаги, независимо от ее содержания в воздухе (Чернышев, 1996). 
В соответствии со своей избирательностью к влажности среды различные 
виды насекомых заселяют неодинаковые местообитания. Гигрофильные виды 
заселяют сырые места, мезофильные – среднеувлажненные, а ксерофилы – 
сухие местообитания (Бей-Биенко, 1980). Оптимум влажности среды обитания 
меняется для разных стадий развития, что в значительной мере зависит от 
процентного содержания воды в теле личинки, при котором обеспечиваются 







1.3. Общая характеристика типов леса Западного Саяна 
 
Климатические факторы – свет, тепло и влага – являются внешними 
регуляторами, под контролем которых происходят биогеоценотические 
процессы, формирующие высотные пояса. Меняющиеся с высотой и на 
различных склонах климатические условия являются причиной смены поясов 
растительности, а соотношение тепла и влаги определяет границы между 
высотными поясами (Поликарпов, 1986). 
В пределах горно-лесного пояса Западного Саяна выделяют три подпояса. 
Для каждого подпояса характерен свой уникальный набор типов леса (высотно-
поясный комплекс – ВПК), который в первую очередь связан с экспозицией 
склона и мощностью почв: 
 Нижний подпояс смешанных лесов (350 - 500 м н. у. м.), где 
преобладают вторичные леса из пихты, березы и осины. Здесь формируется 
черневой ВПК. Нижний подпояс характеризуется прохладными и влажными 
условиями мезоклимата. 
 Средний темнохвойный подпояс (500 - 900 м н. у. м.), где 
преобладают кедрово-пихтовые леса, представлен таежно-черневым ВПК. 
Климат данного подпояса можно охарактеризовать как прохладно-избыточно-
влажный. 
 Верхний темнохвойный подпояс (900 - 1500 м н. у. м.), где 
преобладают пихтовые леса с незначительной примесью кедровников, 
представлен горно-таежным ВПК. Мезоклимат характеризуется как холодный 
избыточно-влажный (Назимова, 1963). 
Соотношение температуры и влажности имеет существенное значение 
для формирования динамики популяций насекомых в пределах местообитания 
(Бей-Биенко, 1980). 
Связи насекомых с растениями очень многообразны. Эти связи часто 
определяют группировки видов и распределение популяций в биотопах. С 
лесом связано очень много видов насекомых-филлофагов. Видовое 
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разнообразие их определяется в первую очередь составом насаждений. Чем 
больше древесных пород входит в состав насаждения, тем богаче фауна 
насекомых. С каждой древесной породой связан определенный комплекс видов 
лесных насекомых (Воронцов, 1982). 
Особенности мезоклимата отдельных местообитаний характеризует 
состав и структура растительного сообщества.  Соответственно и анализ 
активности энтомогруппировок целесообразен для различных фитоценозов. 
Под пологом лесных сообществ формируется свой специфический 
фитоклимат. Под контролем лесной растительности находятся такие параметры 
местообитания, как влажность воздуха и почвы, тепловой режим, освещение, 
движение воздуха, газовый состав. Чем выше растительность, сложнее ее 
структура и больше сомкнутость ярусов, тем специфичнее фитоклимат (Дылис, 
1978).  
Каждый ярус лесного фитоценоза связан со своей экологической нишей. 
В один ярус входят растения с близкими требованиями к условиям среды, а 
растения разных ярусов различаются между собой по комплексу экологических 
свойств. Верхний ярус обычно находится под наибольшим воздействием 
внешних климатических условий, нижние ярусы больше связаны с 




Рисунок 1 – Климатическая ординация основных серий типов леса Западного Саяна  
(Поликарпов, 1986, дополнено автором). Зеленым цветом обозначены исследованные 
группы типов леса с указанием пробных площадей, где они представлены: ОРЛ-ОСЧ – 
орляково-осочковая, (ШТР)-КРТ-ПАП – (широкотравно)-крупнотравно-папоротниковая, 
ЩИТ-В-ЗЕЛ – щитовниково-вейниково-зеленомошная.   (крт)-пап-в – крупнотравно-
папоротниково-вейниковая 
 
В предгорной полосе Западного Саяна на высоте 400-600 м н. у. м. 
широко распространены типы леса орляково-осочковой группы. Для данной 
группы типов леса характерен редкий и отсутствующий кустарниковый ярус. 
Проективное покрытие травянистого яруса составляет 50%. В травянистом 
ярусе встречается около 30 видов, среди которых доминирует осочка 
большехвостая, фон дает орляк. В небольшом количестве встречаются 
разнотравные виды – костяника, чина, подмаренник. Мохово-лишайниковый 
покров в данном типе леса не развит (Смагин и др., 1980). Распространение 
сосняков орляково-осочковых связано с наиболее теплыми и сухими 
климатопами (Поликарпов, 1986). Радиационный индекс сухости для данного 




В избыточно влажных районах черневого ВПК распространена 
крупнотравно-папоротниковая группа типов леса. Данная группа 
характеризуется богатым видов составом, часто без явного доминирования 
видов. Эти местообитания представляют экологический оптимум для пихты и 
кедра (Поликарпов, 1986). Среди данной группы лесов кедровники 
крупнотравно-широкотравно-папоротниковые и пихтарники страусниковые 
являются наиболее теплыми. Радиационный индекс сухости для данных типов 
леса составляет 0,35-0,55, радиационный баланс – 35-40 ккал/см2∙год (рисунок 
1). 
Кедровники крупнотравно-широкотравно-папоротниковые широко 
распространены в низкогорной полосе на высоте 450-500 м н. у. м. Проективная 
сомкнутость подлеска составляет 0,3-0,5. Доминирует в подлеске черемуха, 
рябина, калина, спирея. Проективное покрытие травянистого яруса составляет 
90%. Характерны многовидовой состав и фон из крупных папоротников – 
орляка, страусника, щитовника, кочедыжника женского. Обильны вейник, 
ветреница байкальская, бруннера сибирская. В примеси встречается борец, 
осот, реброплодник. Мохово-лишайниковый покров слабо развит, его 
проективное покрытие составляет 20-30% (Смагин и др., 1980).  
Пихтарники страусниковые встречаются довольно часто на высоте 400-
900 м н. у. м. Проективная сомкнутость подлеска составляет 0,4. 
Преобладающими видами в подлеске являются черемуха, смородина красная и 
черная. Проективное покрытие травянистого яруса составляет 90-100%. 
Травянистый покров представлен приблизительно 40 видами. Фон образует 
страусник. В примеси встречается борец, осот, бруннера сибирская. Мохово-
лишайниковый ярус не развит (Смагин и др., 1980).  
В достаточно прохладных местообитаниях (на теневых склонах) 
возрастает роль зеленых мхов. Широкое распространение получает 
щитовниково-зеленомошная группа типов леса (Поликарпов, 1986). На склонах 
северной экспозиции на высоте 500-900 м н. у. м. наиболее распространенным 
типом леса является кедровник щитовниково-зеленомошный (Назимова, 1963). 
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Данный тип леса занимает северные и верхние части склонов северных 
экспозиций. Подлесок разреженный, его проективная сомкнутость составляет 
0,1-0,3. Преобладающими видами в подлеске являются рябина, жимолость 
алтайская, ольховник. Густота и высота подлеска возрастают в окнах 
древесного полога. Проективное покрытие травянистого яруса составляет 70%. 
Травянистый покров представлен приблизительно 20 видами. Доминантами  в 
покрове выступают щитовник игольчатый и австрийский, кочедыжник женский 
(Смагин и др, 1980). К участкам, где отсутствуют папоротники приурочены 
такие бореальные виды, как майник, кислица, линнея, ожика, плаун годичный. 
Зеленые мхи образуют хорошо развитый покров (60-80%), особенно на 
участках с разреженным ярусом щитовника (Назимова, 1963). Радиационный 
индекс сухости для данного типа леса составляет 0,2-0,35, радиационный 
баланс – 30-35 ккал/см2∙год (рисунок 1). 
 
1.4. Способы защиты растений от воздействия филлофагов 
 
Насекомые и растения, которые ими повреждаются, прошли 
значительный путь совместной эволюции, благодаря чему выработали 
взаимные адаптации. Все растения в той или иной степени повреждаются 
насекомыми. Однако способы защиты у растений достигают большого 
совершенства, ограничивают круг повреждающих его насекомых и 
обеспечивают минимальные потери биомассы (Чернышев, 1996). В настоящее 
время исследователи выделяют два основных альтернативных механизма, 
позволяющих уменьшить влияние филлофагов на растения. Данные механизмы 
обеспечивают устойчивость растения и всего лесного сообщества к 
повреждению филлофагами. Выделяют растения, имеющие хорошо развитую 
способность к компенсаторному увеличению листовой поверхности и плохой 
защитный механизм, и растения, наоборот, имеющие хорошо развитый 
защитный механизм и низкую способность к увеличению листьев 
(Vandermeijdenatal., 1988). Процессы, направленные на компенсацию 
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потерянной зеленой массы и на сохранение шансов выжить после повреждения, 
относят к понятию толерантности. Процессы, которые направлены на снижение 
повреждаемости растения фитофагами, некоторые ученые относят к 
энтоморезистентности растения (Бахвалов и др., 2010; Larsson, 2002). 
Хорошо развитая система защиты требует больших затрат энергии и 
питательных веществ для синтеза химических соединений или построения 
морфологических структур, особенно в наиболее повреждаемых филлофагами 
частях растений. Компенсаторное увеличение листовой поверхности наоборот 
предполагает хранение энергии и питательных веществ в органах, свободных от 
повреждения насекомыми. 
Тип компенсаторного механизма зависит от наличия ресурсов в 
окружающей среде. В богатых ресурсами средах обитания растения могут 
легко использовать эти ресурсы на увеличение листовой поверхности, для 
компенсации негативного влияния насекомых. Ограниченные ресурсы 
способствуют медленным темпам роста растений и развитию защитных 
приспособлений. Таким образом, относительно высокий уровень активности 
насекомых-филлофагов будет на быстрорастущих растениях богатых сред 
обитания и сравнительно низкий на медленнорастущих, хорошо защищенных 
растениях, произрастающих в условиях ограниченных ресурсов (Landsberg, 
Ohmart, 1989). 
Кроме того, высокий уровень активности филлофагов наблюдается на 
быстрорастущих растениях-пионерах, таких как береза, следовательно, таким 
растениям необходимо быстро реагировать на повреждение и выгоднее 
использовать ресурсы на компенсаторный рост.  Регенеративные способности 
листвы позволяют таким растениям полностью или в достаточной мере 
сохранять обычный темп и объем прироста (Уткина, 
2011).Позднесукцессионные растения, имеющие гораздо более длительные 
сроки жизни, по сравнению с растениями-пионерами, могут неоднократно 
страдать от высокой активности насекомых, поэтому им важно иметь хорошо 
развитую систему защиты (Vandermeijdenatal., 1988). 
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Следует отметить, что, компенсаторные механизмы в ответ на 
повреждение листьев насекомыми развиваются только тогда, когда 
поврежденность выходит за пределы нормальных значений для конкретного 
растения. Схожим образом растения могут реагировать на условия среды 
обитания. Например, повышенная опушенность листьев или толстая кутикула 
говорят о засушливых условиях, а увеличенный размер листьев может 
свидетельствовать о повышенной влажности в данной сообществе (Landsberg, 
Ohmart, 1989).  При нормальном уровне изъятия насекомые стимулируют  и 
оптимизируют рост растений, приводят к его большей продуктивности, тем 
самым, способствуя поддержанию заданных энергетических параметров 
экосистемы (Чернышев, 1996).  
Таким образом, для березы как для растения-пионера,  в целом 
характерен высокий уровень активности филлофагов. Следовательно, данной 
породе необходимо достаточно быстро реагировать на уровень изъятия листвы 
и компенсировать его увеличением листовой поверхности. Чаще всего высокая 
чувствительность березы к дефолиации связана с более ксерофитными 
условиями произрастания. Значительный вклад в степень дефолиации крон 
березы вносят характеристики древостоя и эдафотопические условия 
местообитания. Так наиболее подвержены дефолиации взрослые особи с 
большой средней высотой и диаметром. Также высокий уровень изъятия 
наблюдается на особях, произрастающих на обеспеченных азотом, но бедных 
фосфором почвах с низким pH (Колтунов, 2007).  
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2. Район и методы исследования 
 
2.1. Общая характеристика района исследования 
 
Исследования проведены в Ермаковском районе Красноярского края, в 
окрестностях п. Танзыбей на Ермаковском стационаре института леса им. В.Н. 
Сукачева. Район исследования расположен на северном макросклоне 
центральной части Западного Саяна (рисунок 2).  
 
 
Рисунок 2 – Карта юга Красноярского края. Красным цветом обозначен район исследования 
(https://www.google.ru/maps) 
 
Современный рельеф северной части Западного Саяна отличается 
значительной расчлененностью и общим поднятием местности к югу. В связи 
со сложным рельефом наблюдаются значительные климатические различия 
между склонами северной и южной экспозиции. Северные склоны более 
затенены и увлажнены, меньше инсолируются, здесь медленнее стаивает снег, 
начало вегетации растений, по сравнению с южными склонами, заметно 
запаздывает (Назимова, 1963).  Эти различия сглаживаются общей влажностью 
климата и направлением ветров.  
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На территории Западного Саяна преобладают кедрово-пихтовые леса. 
Чистые кедровники встречаются крайне редко. Преобладание пихты – 
характерная особенность темнохвойных лесов Западного Саяна, связанная с 
климатическими условиями региона.  
 
2.2. Описание пробных площадей 
 
Исследования проведены на 32 пробных площадях вдоль трассы М-54 
Абакан-Кызыл (приложение D), представляющих основные типы леса в трех 
высотно-поясных комплексах (ВПК) – черневом, таежно-черневом и горно-
таежном. Нумерация площадей приведена в порядке увеличения высоты над 
уровнем моря. Описание площадей включает характеристику растительного 
сообщества: состав и сомкнутость древесно-кустарниковых ярусов и 
проективное покрытие основных эколого-ценотических групп травянистых 
растений. 
2.2.1. Коренные участки 
 








































































































































































































































*Высотно-поясные комплексы типов леса (ВПК): Ч – черневой; ТЧ – 
таежно-черневой; ГТ – горно-таежный. 
 
Пробная площадь №1. Малый Кебеж 
Пойменный участок. Для данной территории характерна небольшая 
сомкнутость древостоя (около 30%). В древесном ярусе произрастают  кедр, 
пихта, береза и осина, с небольшим преобладанием пихты. Сомкнутость 
подлеска составляет 70%. Представлен подлесок черемухой, ивой и подростом 
березы. В травянистом ярусе преобладают крупнотравные виды, их 
проективное покрытие составляет 90%. Также отмечены широкотравные виды 
(40%) и влаголюбивые папоротники (30%). 
Пробная площадь №2. Стационар ИЛ 
Сомкнутость древостоя 30%. В состав древостоя входят пихта, осина, 
береза, сосна в приблизительно равном соотношении. Сомкнутость 
кустарникового яруса 60%. Преобладают в составе кустарникового яруса ива, 
подрост березы и пихты, в меньшем количестве отмечена черемуха. Среди 
травянистого яруса доминируют разнотравные виды (80%). Крупнотравные и 
широкотравные виды представлены в равном соотношении (по 50%). 
Встречается небольшое количество злаков (20%). 
Пробная площадь №3. Ручей Скок 
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Сомкнутость древостоя 55%. В данном сообществе ярусе древостоя 
преобладает пихта и береза с примесью кедра. Сомкнутость подлеска 
составляет 20%. Основные элементы подлеска – черемуха и, в незначительном 
количестве, ива, смородина, спирея и калина. В травянистом ярусе 
преобладают злаки, проективное покрытие которых составляет около 80%. В 
небольшом количестве встречаются крупнотравные и широкотравные виды (по 
10%). Особенностью данного сообщества являются папоротники, создающие 
отдельный подъярус, с сомкнутостью 90%.  
Пробная площадь №4. Китаева (пихтарник) 
Сообщество расположено на склоне восточной экспозиции. Сомкнутость 
древостоя 90%. В составе древостоя доминирует пихта. В достаточно большом 
количестве встречается береза. Также в составе древостоя отмечены сосна, 
осина и кедр. Сомкнутость подлеска 60%. В подлеске преобладает подрост 
пихты, черемуха и спирея. Среди травянистого яруса доминируют 
разнотравные (40%), широкотравные (30%) и крупнотравные (20%) виды. 
Также отмечены и папоротники, образующие собственный подъярус (50%). 
Пробная площадь №5. Китаева (пихтарник) 
Сообщество расположено на склоне восточной экспозиции. Сомкнутость 
древостоя – 80%. Преобладающая порода в древесном ярусе – пихта, в 
меньшем количестве – береза и осина. Сомкнутость кустарникового яруса 60%. 
В состав подлеска входит черемуха (30%), подрост пихты (30%) и подрост 
кедра (5%). В травянистом ярусе преобладает страусник (60%). Также 
встречаются широкотравные (30%) и крупнотравные (10%) виды. 
Пробная площадь №6. Китаева (сосняк) 
Сообщество расположено на склоне западной экспозиции. Сомкнутость 
древостоя – 60%.Преобладающая порода в древесном ярусе – сосна. В меньшем 
количестве в древесном ярусе встречается береза, пихта и осина. Сомкнутость 
подлеска – 70%. Преобладающими породами в кустарниковом ярусе являются 
спирея и рябина. В меньшем количестве отмечены ива, калина и черемуха. В 
24 
 
травянистом ярусе произрастают злаки (75%), крупнотравье (5%) и орляк, 
образующий отдельный подъярус (50%). 
Пробная площадь №7. Китаева (кедровник) 
Сомкнутость древостоя около 65%. Преобладающая порода в древесном 
ярусе – кедр, в три раза превышающий по количеству пихту и осину. 
Сомкнутость подлеска – 70%. Подлесок представлен подростом пихты, 
черемухой, рябиной, в незначительном количестве калиной, ивой. В 
травянистом ярусе явно выражен папоротниковый подъярус (40%), состоящий 
из страусника и кочедыжника. Так же на территории отмечены широкотравье 
(60%), злаки (30%) и крупнотравье (15%).  
Пробная площадь №8. Веховой хребет 
Осинник, в котором осина является коренной породой, является 
характерной особенностью данного региона. Сомкнутость древостоя 45%. На 
выбранном участке осина преобладает над пихтой в соотношении 14:1, другие 
виды деревьев вовсе не встречаются. Сомкнутость подлеска составляет 35%, 
большая часть его – подрост осины и черемуха, меньшая – рябина и ива. 
Травянистый ярус представлен крупнотравьем (50%), широкотравьем (30%), а 
также папоротниками – страусником, кочедыжником (50%).  
Пробная площадь №9. Алеев ключ 
Пойменное сообщество. Сомкнутость древостоя 70%. Древостой 
представлен в основном пихтой и березой. Сомкнутость кустарникового яруса 
50%. В кустарниковом ярусе преобладает ива, черемуха и подрост пихты. В 
незначительном количестве отмечены рябина и подрост кедра. В травянистом 
ярусе в равном соотношении отмечены крупнотравные и широкотравные виды 
(по 40%). В меньшем количестве отмечены разнотравные виды – 10%. 
Влаголюбивые папоротники образуют собственный подъярус с проективным 
покрытием 40%. 
Пробная площадь №10. Безымянный ключ 
Сомкнутость древостоя 30%. Преобладающая порода в древостоя – сосна, 
в меньшем количестве встречается береза и осина. Сомкнутость 
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кустарникового яруса 20%. Преобладающая порода в составе кустарникового 
яруса – ива. Среди травянистого яруса преобладает разнотравье (60%), 
крупнотравье (40%) и широкотравье (30%). Среди папоротников преобладают 
страусник, щитовник, проективное покрытие которых составляет 40%. 
Пробная площадь №11. Безымянный ключ 
Сомкнутость древостоя 30%. В древесном ярусе преобладает сосна, в 
примеси отмечена береза и осина. Сомкнутость травянистого яруса около 20%. 
В кустарниковом ярусе отмечены ива и рябина. В травянистом ярусе 
преобладают разнотравные виды (60%), крупнотравье (40%) и широкотравье 
(30%). Папоротники образуют собственный подъярус с проективным 
покрытием 40%. 
Пробная площадь №12. Крутой ключ 
Пойменное сообщество. Сомкнутость древостоя 60%. В основном пологе 
отмечены пихта, береза и осина. Сомкнутость подлеска 80%. В составе 
подлеска доминируют черемуха, смородина, ива и малина. В травянистом ярусе 
доминируют разнотравные и широкотравные виды, которые представлены в 
равном соотношении – по 50%. В меньшей степени встречаются злаки, 
крупнотравье и папоротники – по 10%. 
Пробная площадь №13. Маралий ключ (пойма) 
Пойменное сообщество. Сомкнутость древостоя 60%. В основном пологе 
доминирует пихта, в меньшем количестве отмечена береза и осина. 
Сомкнутость подлеска около 80%. Доминируют в составе подлеска черемуха и 
смородина, немного меньше представлены ива и малина. В травянистом ярусе 
доминируют разнотравные и широкотравные виды, которые представлены в 
равном соотношении – по 50%. В меньшей степени встречаются злаки, 
крупнотравье и папоротники – по 10%. 
Пробная площадь №14. Каринзюль 
Сообщество расположено на склоне северной экспозиции. Сомкнутость 
древостоя 70%. Доминирующие породы – пихта и кедр, небольшое количество 
березы. Сомкнутость подлеска составляет 50%.  В подлеске можно отметить 
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рябину (25%), подрост пихты (10%), черемуху (3%) и спирею (5%).  
Травянистый ярус на 70% состоит из папоротника (щитовник,   кочедыжник и 
страусник), на 50% из широкотравных видов и на 10% из злаков. Отмечено 
небольшое количество мха (10%). 
Пробная площадь №15. Каринзюль 
Сообщество расположено на склоне северной экспозиции. Сомкнутость 
древостоя 70%. В составе древостоя доминируют пихта, кедр и береза. 
Сомкнутость подлеска 70%. Доминируют в составе подлеска черемуха и 
рябина. В меньшем количестве встречается ива и смородина. Проективное 
покрытие папоротников составляет 90%. В примеси отмечены широкотравные 
и разнотравные виды. Отмечено небольшое количество мха (20%). 
Пробная площадь №16. Матюшкин ключ 
Сомкнутость древостоя 75%. В составе древостоя доминируют кедр и 
пихта в примерно равном соотношении. В примеси встречается береза. 
Сомкнутость подлеска 60%. В состав подлеска входит черемуха, рябина, ива, 
спирея, а также подрост пихты, кедра и березы. Папоротники образуют 
собственный подъярус с сомкнутостью 70%. В составе травянистого яруса 
доминируют крупнотравные виды (40%)  и злаки (30%). В меньшем количестве 
встречаются широкотравные и разнотравные виды – по 20%. 
Пробная площадь №17. Чебижек (кедровник) 
Сомкнутость древостоя 80%. В составе древостоя преобладают пихта и 
кедр. В меньшем количестве встречается береза. Сомкнутость подлеска 
составляет 90%, в его составе – черемуха, рябина, ива, жимолость, спирея, а 
также подрост пихты, кедра и березы. В травянистом ярусе преобладают 
папоротники, проективное покрытие которых составляет 90%. Также отмечены 
злаки (40%) и широкотравье (20%). 
Пробная площадь №18. Амбук 
Сомкнутость древостоя 30%. Доминирующие породы в составе древостоя 
– пихта и береза. Встречаются также осина и кедр. Сомкнутость 
кустарникового яруса 70%. В составе подлеска доминируют черемуха и ива. В 
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травянистом ярусе доминируют крупнотравные виды (90%), отмечено много 
широкотравных видов (40%). Проективное покрытие папоротников составляет 
30%. 
Пробная площадь №19. Маралий ключ  
Сомкнутость древостоя – 55%.  Древесный ярус представлен пихтой, 
кедром и березой. Сомкнутость подлеска составляет 30%. В подлеске 
доминирует рябина. Проективное покрытие травянистого яруса составляет 
около 70%. В травянистом ярусе доминируют широкотравные виды (40%). 
Почти вся территория пробной площади покрыта папоротниками, 
образующими собственный подъярус.   
Пробная площадь №20. Маралий ключ 
Сомкнутость древостоя 30%.Доминирующие породы в составе древостоя 
– пихта и кедр. В меньшем количестве отмечена осина. Сомкнутость 
кустарникового яруса 70%. В составе подлеска отмечены черемуха, ива, 
смородина, подрост пихты. Травянистый ярус представлен широкотравьем 
(15%) и злаками (10%). Практически вся территория пробной площади покрыта 
папоротниками, которые образуют собственный подъярус. Также отмечено 
незначительное количество мха (10%). 
Пробная площадь №21. 2 петля (пихтарник) 
Сомкнутость древесного яруса 40%. Древесный ярус полностью 
представлен пихтой. Сомкнутость подлеска 90%. Представлен подлесок в 
основном подростом пихты. Также в кустарниковом ярусе отмечены рябина, 
ива, жимолость, подрост березы и кедра. В травянистом ярусе доминируют 
разнотравные виды, их проективное покрытие составляет до 90%. В меньшем 
количестве встречаются злаки (40%), крупнотравные виды (20%) и 
папоротники (10%). Развит мохово-лишайниковый ярус, 70% территории 
покрыто мхом. 
Пробная площадь №22. Смотровая (пихтарник) 
Сомкнутость древостоя 50%. Доминирующая порода в составе древостоя 
– пихта, отмечен также кедр. Сомкнутость подлеска 40%. В его составе 
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доминирует подрост пихты. Среды подлеска также отмечены: рябина, 
смородина, жимолость, подрост кедра. Проективное покрытие папоротников 
составляет 50%. В составе травянистого яруса доминируют разнотравные виды 
(40%). В меньшем количестве отмечены злаки и крупнотравье (до 20%). Развит 
мохово-лишайниковый ярус, его проективное покрытие составляет 90%. 
 
2.2.2. Участки возобновления 
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*Высотно-поясные комплексы типов леса (ВПК): Ч – черневой; ТЧ – 
таежно-черневой; ГТ – горно-таежный. 
 
Пробная площадь №23. Стационар ИЛ (участок возобновления) 
Сомкнутость древостоя 45%. Древостой представлен березой, пихтой и 
осиной. Сомкнутость кустарникового яруса 90%. В составе кустарникового 
яруса преобладает черемуха. В состав подлеска также входит ива, смородина и 
подрост осины. В травянистом ярусе преобладают крупнотравные и 
широкотравные виды (по 60%). Также встречаются злаки и разнотравье (по 
20%) и папоротники (10%). 
Пробная площадь №24. Веховой хребет (вырубка) 
Древесный ярус отсутствует. Сомкнутость кустарникового яруса 90%, в 
его составе доминирует черемуха и ива. В небольшом количестве встречается 
калина, спирея и подрост пихты. В травянистом ярусе доминирует 
крупнотравье – до 90%. В гораздо меньше количестве в составе травянистого 
яруса встречаются злаки, широкотравье и разнотравье. Проективное покрытие 
папоротников составляет 50%. 
Пробная площадь №25. Чебижек (вырубка) 
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Древесный ярус отсутствует. Сомкнутость подлеска составляет около 
95%. Представлен подлесок в основном подростом пихты, березы и осины. В 
меньшем количестве представлен подрост кедра. Также в составе подлеска 
отмечены следующие кустарники: спирея, ива, ольха, малина и черемуха. В 
травянистом ярусе преобладает крупнотравье (50%). В примерно равном 
соотношении представлены злаки, широкотравные виды и папоротники (по 
30%). 
Пробная площадь №26. Чебижек (вырубка) 
Древесный ярус отсутствует. Сомкнутость кустарникового яруса 95%. В 
его составе преобладает подрост пихты, осины и березы. Из кустарников 
преобладает спирея, в меньшем количестве встречаются черемуха, ива, ольха, 
малина. В травянистом ярусе преобладает крупнотравье (50%). Широкотравье, 
папоротники и злаки представлены в разном соотношении.  
Пробная площадь №27. Чебижек (ольховник) 
Древесный ярус отсутствует. Сомкнутость кустарникового яруса 80%. В 
его составе преобладает подрост березы и пихты, а также ольха. В 
незначительном количестве встречается черемуха, ива и подрост кедра. В 
травянистом ярусе преобладают широкотравные виды (70%) и крупнотравье 
(50%). Значительно в меньшем количестве встречаются злаки, их проективное 
покрытие составляет 10%. Проективное покрытие папоротников составляет 
50%. 
Пробная площадь №28. Каринзюль (вырубка) 
Древесный ярус отсутствует. Сомкнутость кустарникового яруса 85%. В 
кустарниковом ярусе преобладает ива и подросты пихты и березы. В меньшем 
количестве отмечена черемуха, калина и рябина. В травянистом ярусе 
преобладают крупнотравные виды (90%) и злаки (70%). В меньшем количестве 
представлены широкотравные виды (20%). Среди папоротников отмечен орляк, 
проективное покрытие которого составляет 50%. 
Пробная площадь №29. Маралий ключ (вырубка) 
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Сообщество расположено на склоне южной экспозиции. Древостой 
представлен подростом пихты, кедра и березы. Сомкнутость подлеска – 
50%кустарникового яруса 80%. В большей части кустарниковый ярус 
представлен черемухой и спиреей, в меньшей – рябиной, смородиной и 
подростом пихты. В составе травянистого яруса преобладают широкотравные 
виды и злаки в равном соотношении – по 40%. Значительно меньше 
представлены крупнотравные виды – 10%. Проективное покрытие 
папоротникового подъяруса составляет 60%. 
Пробная площадь №30. 1 петля (вырубка) 
Древесный ярус отсутствует. Сомкнутость кустарникового яруса 70%. В 
составе кустарникового яруса преобладает ива, смородина, жимолость, подрост 
пихты. Единично встречается рябина, подрост березы. В травянистом ярусе 
преобладают злаки (40%). Меньше представлены крупнотравные виды (20%), 
широкотравные виды (10%) и папоротники (15%). 
Пробная площадь №31. Тармазаковский мост 
Древесный ярус представлен подростом пихты. Сомкнутость 
кустарникового яруса 70%, в его составе – подрост пихты и березы, в меньшем 
количестве отмечены следующие породы: ива, жимолость, спирея, подрост 
кедра. Травянистыя ярус развит слабо, в его составе присутствуют 
широкотравные и разнотравные виды, а также таежные кустарнички. Хорошо 
развит мохово-лишайниковый ярус, его проективное покрытие составляет 80%. 
Пробная площадь №32. Смотровая (гарь) 
Древостой отсутствует. Сомкнутость кустарникового яруса 85%. В 
составе кустарникового яруса преобладает ива, жимолость, малина, подрост 
пихты. В меньшем количестве встречается рябина, подрост березы и кедра. В 
травянистом ярусе преобладают разнотравные виды (90%), крупнотравные 
виды (60%), злаки (30%). Проективное покрытие папоротников составляет 50%. 
Хорошо развит мохово-лишайниковый ярус, его проективное покрытие 





2.3. Методы исследования 
 
На первом этапе исследования в пределах ВПК были выбраны типичные 
для района исследования первичные сообщества (пихтарник, кедровник, 
сосняк, осинник), а также вторичные сообщества на начальных стадиях 
возобновления коренных пород (вырубка, гарь). Для характеристики условий 
произрастания деревьев и  местообитания филлофагов, на пробной площади 
размером 10Х10 проводилось геоботаническое описание. Для этого 
определялась сомкнутость крон, а также состав древостоя, подлеска и 
травянистого яруса. Сомкнутость крон выражалась в процентном соотношении: 
отсутствие деревьев первого яруса принималось за ноль, а полное смыкание 
крон за 100%. Состав древостоя определялся как доля вида в общем количестве 
деревьев в видимом радиусе. В травянистом ярусе выделялись эколого-
ценотические группы растений (Назимова, 1963) и оценивалось их проективное 
покрытие в процентах.  
Далее в пределах выбранного участка с деревьев и кустарников 
проводился сбор образцов листвы (не менее 100 листьев с 3-4 деревьев). Для 
этого с разных сторон кроны выбирались нормально развитые модельные 
побеги длиной 50 см, с которых снимались все листья. Всего было собрано 
3200 листьев с 32 пробных площадей. Листья подсушивались и  
гербаризировались, чтобы в дальнейшем оценить площадь повреждений.  
Для определения листовой поверхности мы использовали сканер.  
Возможность использования сканера для определения площади повреждения 
листьев насекомыми-филлофагами обсуждается в работах O’Neal at. al. (2002), 
Ali at. al. (2012). В этих работах говорится о том, что сканер позволяет получить 
достаточно точные результаты, при этом измерение не требует много времени. 
После сканирования листьев проводилось измерение общей площади листовой 
пластинки и площади повреждений с использованием специализированного 
графического редактора ImageJ 1.41о и программы Microsoft Office Excel 2007.  
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Оптимизация методики обсчета площадей изображений. В программе 
ImageJ сначала с помощью графика Plot Profile был выбран режим 
изображения, в котором исследуемые типы повреждений наиболее контрастно 
отличались от неповрежденных участков листа (был выбран зеленый режим). 
Табличные данные о количестве пикселей стандартных 255 оттенков в 
изображении (Analisis / Hystogram) позволяют отделить площадь светлого фона 
(включая повреждения) и темного листа. Далее в программе ImageJ каждый тип 
повреждений последовательно грубо закрашивался темным цветом. Площадь 
повреждения в пикселях определялась как разница между количеством 
пикселей светлого фона до закрашивания и количеством пикселей после 
закрашивания. Исходную площадь листа оценивали после его 
«восстановления». На начальном этапе данным способом было обсчитано 30 
листьев разного оттенка, размера, с разными типами повреждений. 
Для оценки точности были получены эталонные значения площадей 
изображений тех же 30 листьев. Для этого каждый тип исследуемых 
повреждений на большом увеличении точно закрашивался отдельным цветом. 
Расчет площадей повреждений производился по количеству пикселей 
соответствующего цвета. При сравнении эталонных измерений с измерениями 
оптимизированным методом ошибка в среднем составила 0,01 см2, что 
соответствует 6% площади повреждений. Остальные листья были обсчитаны с 
помощью оптимизированного метода.  
С помощью размеров отсканированного изображения в пикселях и 
размеров сканирующей поверхности в см2 было определено количество см2 в 1 
пикселе (1 пиксель = 0,000072 см2). Далее измеренные параметры переводились 
в см2. 
Статистическая обработка проведена с помощью программы Past 2.17с. В 
ходе статистической обработки для полученных показателей были рассчитаны 
средние значения (Х), стандартные ошибки (Xm), коэффициент вариации (Cv). 
Для характеристики активности энтомогруппировок рассчитывали показатели 
освоение и изъятие листвы.  
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Освоение (доля освоенных листьев) рассчитывалось как отношение 
листьев, освоенных данной группой насекомых, к общему количеству 
исследованных листьев. Данный показатель необходим для оценки 
распределения популяции насекомых-филлофагов на пробной площади 
(Яновский, 1999). 
Изъятие рассчитывалось как отношение площади повреждения ко всей 
площади листа. Данный показатель рассчитывался как для отдельных типов 
повреждений, так и для всех повреждений в сумме (общее изъятие). Уровень 
изъятия отражает влияние филлофагов на растение, участие различных групп 
насекомых в потреблении листвы.  
Для выделения основных факторов изменчивости активности филлофагов 
и условий местообитаний был проведен анализ главных компонент в 
программе STATISTICA 8.0. Основная цель анализа главных компонент – это 
сокращение числа переменных с наименьшей потерей информации. Анализ 
главных компонент основан на отыскании собственных чисел и 
соответствующих собственных векторов матрицы коэффициентов корреляции 
между исходными переменными. Собственные числа показывают, какую долю 
вариабельности учитывают главные компоненты. Факторные нагрузки могут 
интерпретироваться как корреляции между соответствующими переменными и 
факторами – чем выше нагрузка по модулю, тем больше близость фактора к 
исходной переменной (Дулепов и др., 2004). 
 После стандартизации данных анализ проводился отдельно для коренных 
сообществ и участков возобновления, так как условия в данных типах 
сообществ значительно различаются. Ослабление деревьев, увеличение 
освещенности, температуры и сухости на участках возобновления приводят к 
трансформации энтомокомплекса.  
Для характеристики энтомокомплекса в качестве переменных 
использовали площадь листа, площадь повреждения погрызами, 
скелетированием, минами и уколами, количество типов повреждений. В 
результате анализа главных компонент были получены собственные числа и 
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коэффициенты их корреляции с переменными.  Полученные значения 
коэффициентов корреляции были нанесены на графики для наглядной 
интерпретации экологического смысла выделенных компонент.  
Для характеристики условий местообитаний в качестве переменных 
использовались такие фитоценотические характеристики сообществ, как  
сомкнутость основного полога и подлеска, доли деревьев основных пород в 
составе древостоя и подлеска, проективное покрытие основных эколого-
ценотических групп травянистых растений (крупнотравье, широкотравье, 
разнотравье). Также как и для энтомокомплекса, получены собственные числа и 
коэффициенты их корреляции с переменными, которые использованы для 
построения графиков.  
Так как одной из задач анализа главных компонент является 
интерпретация выделенных компонент в факторы среды (освещенность, 
влажность, температура и т.д.), влияющих на активность филлофагов, был 
проведен корреляционный анализ на основе значений главных компонент 
(factor scores) энтомокомплекса и фитоценоза.  
Для сопоставления разных типов леса коренных участков и участков 
возобновления в высотном градиенте по основным показателям активности 
филлофагов (освоение, площадь повреждения, изъятие) в программе Microsoft 
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Интенсивность повреждения листьев березы на исследованных площадях 
варьирует в достаточно широком диапазоне и не отражает четких 
закономерностей в изменении активности насекомых в высотном градиенте. В 
специфических пойменных пихтарниках черневого пояса наблюдается высокая 
интенсивность повреждения листьев сосущими насекомыми и, наоборот, 
низкая – грызущими. Наименьшая интенсивность повреждения листьев 
скелетирующими насекомыми наблюдается в наиболее затененном пихтарнике 
таежно-черневого пояса. 
Наибольший вклад в поврежденность листьев березы на всех 
исследованных площадях вносят крупные грызущие насекомые, в основном 
гусеницы чешуекрылых, совершающих повреждение типа погрыз. Для 
скелетирующих насекомых, таких как личинки листоедов, ложногусеницы 
пилильщиков и гусеницы мелких чешуекрылых, и сосущих насекомых, таких 
как клопы, наименее благоприятные условия складываются в холодных 
местообитаниях горно-таежного пояса.  
Влияние насекомых на березу как кормовое растение наиболее выражено 
в черневом и таежно-черневом ВПК. В верхней части горного профиля на 
площадях горно-таежного ВПК значительно снижается изъятие 
скелетированием и уколами. В целом общее изъятие не превышает нормы для 
лесов умеренной зоны и соответствует экосистемам с устойчивым развитием. 
Как и на площадях коренных сообществ, так и на участках возобновления 
преобладающими типами повреждений являются уколы и погрызы. Наиболее 
масштабным типом повреждения являются погрызы. В целом степень 
поврежденности листьев березы грызущими насекомыми среди участков 
коренных сообществ наиболее выражена на площадях таежно-черневого пояса. 
На участках возобновления высокая активность филлофагов наблюдается как в 
черневом, так и в таежно-черневом поясах. Для площадей коренных и 
нарушенных участков горно-таежного пояса характерно снижение активности 
всех групп насекомых-филлофагов.   
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Анализ главных компонент показал, что компонента 1, характеризующая 
коренные фитоценозы, отражает экстремальность условий местообитаний, 
связанную с температурным фактором. Компонента 2 связана со степенью 
увлажненности исследованных коренных сообществ. Компонента 3 связана с 
совместным действием температурного фактора и степени увлажненности 
местообитания. Компонента 1, характеризующая энтомокомплекс коренных 
местообитаний, связана с оптимальностью условий для жизнедеятельности 
различных групп филлофагов, а компонента 2 – с оптимальностью условий для 
жизнедеятельности минирующих и колющих насекомых.  
Компонента 1, характеризующая нарушенные фитоценозы, связана с 
увлажненностью местообитаний. Компонента 2 отражает условия 
освещенности на участках возобновления. Компонента 1, характеризующая 
энтомокомплекс участков возобновления, отражает оптимальность условия для 
существования всех групп насекомых-филлофагов. Компонента 2 связана с 
оптимальностью условий для существования сосущих филофагов березы. 
Корреляционный анализ, проведенный на основе значений главных 
компонент коренных фитоценозов и активности филлофагов показа что степень 
развития подпологового яруса оказывает влияние на динамику активности 
минирующих и сосущих филлофагов березы, а также на общее разнообразие 
энтомокомплекса. Аналогичный анализ, проведенный по данным для 
нарушенных местообитаний, показал, что наличие широкотравных видов в 
составе травянистого яруса коррелирует с динамикой активности всех групп 
филлофагов березы.  
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Приложение А. Доля освоенных листьев березы различными группами 
насекомых-филлофагов в высотно-поясном градиенте Западного Саяна 
 
№ пр. 
пл. Погрызы Скелетирование Мины Уколы 
Коренные участки 
1 0,35 0,14 0 0,43 
2 0,35 0,16 0 0,66 
3 0,55 0,29 0 0,63 
4 0,29 0,1 0,01 0,35 
5 0,55 0,16 0,01 0,94 
6 0,75 0,21 0,02 0,41 
7 0,43 0,24 0,01 0,96 
8 0,28 0,1 0,01 0,65 
9 0,36 0,14 0 0,16 
10 0,46 0,03 0 0,19 
11 0,72 0,29 0 0,21 
12 0,25 0,02 0 0,9 
13 0,36 0,07 0 0,32 
14 0,74 0,1 0,01 0,68 
15 0,85 0,07 0 0,56 
16 0,9 0,1 0,01 0,51 
17 0,53 0 0 0,47 
18 0,43 0,18 0 0,14 
19 0,39 0,23 0,02 0,86 
20 0,62 0,08 0,01 0,86 
21 0,47 0,03 0 0,02 
22 0,38 0,03 0 0,02 
Участки возобновления 
23 0,63 0,59 0,01 0,66 
24 0,47 0,14 0 0,36 
25 0,77 0,11 0,01 0,82 
26 0,2 0 0 0,17 
27 0,39 0,02 0 0,68 
28 0,83 0,21 0 0,44 
29 0,47 0,19 0 0,91 
30 0,55 0,14 0 0,69 
31 0,18 0,02 0 0,02 
32 0,46 0,09 0 0,84 
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Приложение В. Площадь повреждения листьев березы различными 
группами насекомых-филлофагов (см2) в высотно-поясном градиенте Западного 
Саяна (X – среднее значение, mx - ошибка среднего) 
№ пр. пл. Погрызы Скелетирование Мины Уколы 
 
X mx X mx X mx X mx 
Коренные участки 
1 0,06 0,01 0,01 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
2 0,08 0,02 0,05 0,04 0,00 0,00 0,01 0,00 
3 0,23 0,04 0,03 0,01 0,00 0,00 0,01 0,00 
4 0,23 0,08 0,01 0,01 0,00 0,00 0,01 0,00 
5 0,22 0,06 0,02 0,01 0,00 0,00 0,03 0,00 
6 0,36 0,04 0,01 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 
7 0,20 0,05 0,00 0,00 0,00 0,00 0,02 0,00 
8 0,07 0,02 0,04 0,02 0,00 0,00 0,01 0,00 
9 0,09 0,02 0,03 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
10 0,29 0,07 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
11 0,92 0,15 0,06 0,01 0,00 0,00 0,02 0,01 
12 0,02 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,07 0,01 
13 0,08 0,01 0,01 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
14 0,33 0,05 0,00 0,00 0,00 0,00 0,02 0,00 
15 0,06 0,01 0,01 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
16 1,04 0,12 0,09 0,04 0,00 0,00 0,01 0,00 
17 0,18 0,03 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 
18 0,52 0,09 0,02 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 
19 0,25 0,06 0,02 0,01 0,00 0,00 0,04 0,01 
20 0,68 0,13 0,02 0,01 0,00 0,00 0,03 0,00 
21 0,34 0,07 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
22 0,16 0,04 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
Участки возобновления 
23 0,36 0,08 0,04 0,01 0,01 0,01 0,03 0,01 
24 0,11 0,02 0,05 0,02 0,00 0,00 0,01 0,00 
25 0,30 0,04 0,01 0,00 0,00 0,00 0,03 0,01 
26 0,06 0,02 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
27 0,25 0,07 0,00 0,00 0,00 0,00 0,03 0,01 
28 0,28 0,06 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
29 0,20 0,04 0,01 0,00 0,00 0,00 0,03 0,00 
30 0,07 0,02 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
31 0,03 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 0,00 
32 0,05 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 0,01 0,00 
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Приложение С. Изъятие листьев березы различными группами 
насекомых-филлофагов (% площади листа) в высотно-поясном градиенте 
Западного Саяна 
№ пр. 
пл. Погрызы Скелетирование Мины Уколы Общее 
изъятие 
 
X mx X mx X mx X mx 
Коренные участки 
1 1,16 0,32 0,12 0,08 0,00 0,00 0,04 0,01 1,33 
2 1,70 0,55 0,79 0,51 0,00 0,00 0,26 0,04 2,76 
3 3,14 0,77 0,41 0,12 0,00 0,00 0,14 0,07 3,68 
4 2,81 0,89 0,34 0,23 0,02 0,02 0,13 0,05 3,30 
5 2,18 0,56 0,18 0,09 0,01 0,01 0,26 0,03 2,63 
6 4,67 0,53 0,11 0,05 0,04 0,03 0,08 0,03 4,90 
7 2,12 0,55 0,05 0,03 0,02 0,02 0,27 0,02 2,46 
8 1,60 0,42 0,71 0,33 0,03 0,03 0,33 0,06 2,68 
9 0,90 0,18 0,21 0,08 0,00 0,00 0,03 0,01 1,13 
10 2,69 0,67 0,03 0,02 0,00 0,00 0,02 0,00 2,74 
11 7,58 1,31 0,41 0,11 0,00 0,00 0,18 0,06 8,17 
12 0,24 0,07 0,02 0,02 0,00 0,00 0,70 0,07 0,96 
13 1,24 0,25 0,17 0,07 0,00 0,00 0,06 0,01 1,47 
14 6,27 0,90 0,13 0,06 0,01 0,01 0,37 0,08 6,78 
15 1,16 0,32 0,12 0,08 0,00 0,00 0,04 0,01 1,33 
16 7,99 0,95 0,53 0,21 0,01 0,01 0,07 0,01 8,59 
17 2,25 0,36 0,00 0,00 0,00 0,00 0,06 0,01 2,31 
18 5,59 1,00 0,25 0,09 0,00 0,00 0,02 0,01 5,86 
19 2,70 0,72 0,20 0,08 0,00 0,00 0,50 0,09 3,41 
20 7,37 1,31 0,32 0,13 0,01 0,01 0,33 0,03 8,03 
21 2,83 0,49 0,01 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 2,84 
22 2,01 0,50 0,01 0,01 0,00 0,00 0,00 0,00 2,02 
Участки возобновления 
23 2,90 0,63 0,37 0,08 0,02 0,02 0,15 0,05 3,43 
24 1,59 0,29 0,62 0,29 0,00 0,00 0,13 0,04 2,35 
25 5,12 0,72 0,16 0,06 0,02 0,02 0,52 0,17 5,82 
26 1,19 0,54 0,00 0,00 0,00 0,00 0,06 0,02 1,25 
27 2,39 0,63 0,02 0,01 0,00 0,00 0,31 0,06 2,72 
28 2,88 0,55 0,17 0,04 0,00 0,00 0,04 0,01 3,08 
29 2,45 0,54 0,17 0,05 0,00 0,00 0,38 0,06 3,00 
30 0,66 0,17 0,07 0,03 0,00 0,00 0,04 0,01 0,77 
31 0,36 0,16 0,05 0,05 0,00 0,00 0,01 0,01 0,42 




Приложение D. Карта района исследования (www.aero.krsn.ru/maps.htm). 
Масштаб 1:200000. Цифрами обозначены номера пробных площадей 
 

























а Ива Ольха 
Смор
одина 
1 2014 350 0,3 0 0,1 0,4 0,3 0,2 0,7 0,3 0 0 0,3 0 0 
2 2008 360 0,3 0,2 0,1 0,2 0,2 0,3 0,6 0 0 0 0 0 0 
3 2014 380 0,55 0 0,15 0,38 0,47 0 0,2 0,1 0,02 0 0,01 0 0,02 
4 2009 400 0,9 0,16 0,02 0,4 0,3 0,05 0,6 0 0 0 0,05 0 0 
5 2014 400 0,8 0 0 0,55 0,36 0,09 0,6 0,3 0 0 0 0 0 
6 2014 400 0,6 0,71 0,08 0 0,17 0,04 0,7 0,01 0,02 0,2 0,09 0 0 
7 2014 400 0,65 0 0,6 0,16 0,08 0,16 0,7 0,15 0,02 0,15 0 0 0 
8 2014 400 0,45 0 0 0,07 0 0,93 0,35 0,15 0 0,05 0,01 0 0 
9 2008 440 0,7 0 0 0,18 0,2 0 0,5 0 0 0 0,6 0 0 
10 2008 450 0,3 0,7 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0 0 
11 2010 450 0,3 0,7 0 0 0,14 0,14 0,2 0 0 0 0,02 0 0 
12 2007 500 0,6 0 0 0,3 0,1 0,2 0,5 0 0 0 0,1 0 0 
13 2008 500 0,6 0 0 0,3 0,1 0,2 0,5 0 0 0 0,1 0 0 
14 2014 590 0,7 0 0,35 0,5 0,15 0 0,5 0,03 0 0,25 0 0 0,03 
15 2015 590 0,7 0 0,25 0,33 0,25 0 0,7 0,3 0 0,3 0,08 0 0,05 
16 2011 600 0,75 0 0,45 0,47 0,06 0 0,6 0,1 0 0,05 0,01 0 0 
17 2015 600 0,8 0 0,38 0,5 0,13 0 0,9 0,05 0 0,2 0,05 0 0 
18 2007 700 0,3 0 0,1 0,4 0,3 0,2 0,7 0,3 0 0 0,3 0 0 
19 2014 700 0,55 0 0,25 0,54 0,21 0 0,3 0 0 0,3 0 0 0 
20 2015 700 0,3 0 0,33 0,44 0 0,22 0,7 0,3 0 0 0,2 0 0,05 
21 2015 1200 0,4 0 0 1 0 0 0,9 0 0 0,1 0,02 0 0 
22 2015 1200 0,5 0 0,23 0,77 0 0 0,4 0 0 0,02 0 0 0,01 
























а Ива Ольха 
Смор
одина 
24 2015 400 0 0 0 0 0 0 0,9 0,35 0,1 0 0,2 0 0 
25 2014 540 0 0 0 0 0 0 0,95 0,02 0 0 0,05 0,05 0 
26 2015 540 0 0 0 0 0 0 0,95 0,02 0 0 0,05 0,05 0 
27 2015 600 0 0 0 0 0 0 0,8 0,05 0 0 0,05 0,2 0 
28 2014 590 0 0 0 0 0 0 0,85 0,05 0,05 0,05 0,2 0 0 
29 2014 700 0,6 0 0,2 0,68 0,04 0 0,8 0,3 0 0,18 0 0 0,1 
30 2014 1050 0 0 0 0 0 0 0,7 0 0 0,05 0,15 0 0,15 
31 2012 1200 0,15 0 0 1 0 0 0,7 0 0 0 0,2 0 0 
















































1 2014 350 0 0 0 0 0 0,1 0 0 0,9 0,4 0 0,3 0 0 
2 2008 360 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0,5 0,1 0,8 0 0 0 
3 2014 380 0 0,05 0 0 0 0 0 0,8 0,1 0,1 0,05 0,9 0,1 0 
4 2009 400 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0,3 0,4 0,5 0 0 
5 2014 400 0 0 0 0 0,3 0 0,05 0 0,1 0,3 0 0,6 0 0 
6 2014 400 0 0,3 0 0 0 0,08 0 0,75 0,05 0 0,1 0,5 0 0 
7 2014 400 0 0 0 0 0,3 0 0 0,1 0,15 0,6 0 0,4 0,4 0,5 
8 2014 400 0 0 0 0,15 0 0 0 0,25 0,5 0,3 0 0,5 0 0 
9 2008 440 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0,6 0,3 0,4 0 0 




















































11 2010 450 0 0 0 0 0 0 0 0 0,2 0,5 0,6 0,4 0 0 
12 2007 500 0 0 0 0 0 0 0 0,1 0,1 0,5 0,5 0,1 0 0 
13 2008 500 0 0 0 0 0 0 0 0,1 0,1 0,5 0,5 0,1 0 0 
14 2014 590 0 0,05 0 0 0,1 0 0 0,1 0 0,5 0 0,7 0,8 0,5 
15 2015 590 0 0 0 0 0,1 0 0,05 0,1 0 0,1 0,1 0,9 0,5 0 
16 2011 600 0 0,3 0 0 0,4 0,13 0,2 0,3 0,4 0,2 0,2 0,7 0 0 
17 2015 600 0,1 0,3 0 0 0,05 0,1 0,05 0 0 0,2 0 0,9 0 0 
18 2007 700 0 0 0 0 0 0,1 0 0 0,9 0,4 0 0,3 0 0 
19 2014 700 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0,4 0 0 0 0,5 
20 2015 700 0 0 0 0 0,4 0 0 0,1 0 0,15 0 0,9 0,5 0 
21 2015 1200 0,1 0 0 0 0,7 0,02 0,02 0,4 0 0 0,9 0,5 0,7 0 
22 2015 1200 0,03 0 0 0 0,3 0 0,01 0,2 0,15 0 0,4 0,8 0,9 0 
23 2014 360 0 0 0 0,2 0 0 0 0,2 0,6 0,65 0,2 0,1 0 0 
24 2015 400 0 0,1 0 0 0,05 0 0 0,3 0,9 0,2 0,1 0,5 0 0 
25 2014 540 0 0,1 0,02 0,2 0,3 0,1 0,05 0,3 0,5 0,3 0 0,3 0 0 
26 2015 540 0 0,1 0,02 0,2 0,3 0,1 0,05 0,3 0,5 0,3 0 0,3 0 0 
27 2015 600 0 0 0 0 0,15 0,3 0,05 0,1 0,05 0,7 0 0,5 0 0 
28 2014 590 0 0 0 0 0,3 0,2 0 0,7 0,9 0,2 0 0,7 0 0 
29 2014 700 0 0,2 0 0 0,1 0 0 0,4 0,1 0,4 0 0,6 0 0 
30 2014 1050 0,2 0 0 0 0,1 0,03 0 0,4 0,2 0,1 0 0,15 0 0 
31 2012 1200 0,05 0,1 0 0 0,3 0,2 0,01 0,05 0 0,05 0,05 0 0,8 0,1 
32 2014 1300 0,15 0 0,2 0 0,1 0,05 0,05 0,3 0,6 0 0,9 0,5 0,8 0,1 
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